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Der Nutzen der Roten Waldameisen im vorbeugenden Schutz der europaischen 
Walder gegen Schadinsekten wird seit dem 18. Jahrhundert von Forschern und 
Forstpraktikern immer wieder hervorgehoben. Die ersten Bemiihungen um eine 
kiinstliche Vermehrung von Kolonien allerdings waren durch Riickschlage gekenn- 
zeichnet, die erst durch eine Beriicksiclitigung der Gliederung der Arten und Rassen 
der Roten Waldameisen beseitigt werden konnten (Gosswald 1940, 1941a, b, 1942, 
1943,1944,1951a). Die Kleine Rote Waldameise Formica polyctena Foerst. erwies 
sich auf Grund biologischer Besonderheiten, wie ihres Individuenreichtums, der 
Polygynie, der Ausbildung grofier Kolonieverbande, dazu auf Grund ihres stark ent- 
wickelten Jagdverhaltens, als die eigentlich bedeutungsvolle und niitzliche „Arbeits- 
ameise" im Sinne einer Waldhygiene. Bemiihungen italienischer Kollegen (Pavan 
1959, 1960a, b) haben neuerdings auch die Art Formica liigubris Zett. als wirksam 
und vermehrungswiirdig gegeniiber Waldschadlingen herausgestellt. 

Damit ist die Frage des Einsatzes von "Waldameisen gegen Schadinsekten auf das engste 
mit einer systematischen Gliederung und Unterscheidung der Formica-Arten. verlcniipft worden. 
Sie wird noch dringlicher durch die groBraumigen Transloliationen von Waldameisenliolonien im 
europaischen Raume, die bereits stattgefunden haben bzw. geplant sind (Pavan 1960 a, b, Pepe 
1960 u. a.). Nicht zuletzt aus dieser Verlcniipfung verschiedener Problemkreise heraus kam es im 
Verlauf der letzten Jahrzehnte zu intensiven Untersuchungen iiber die systematische Gliederung 
besonders der hiigelbauenden Waldameisenarten im europaischen Raume, ihrer geographischen 
Verbreitung sowie zu Versuchen einer ursachlichen Klarung ihrer stammesgeschichtlichen Ent- 
wicklung. 

Mit der Vielzahl von Untersuchungen wurde die Vielfalt aufgefundener Formen 
immer bunter, tlbergange der Artmerkmale verwischten Artbilder, und fortschrei- 
tende Kenntnisse iiber die Biologic der Arten setzten manche taxonomische Gliederung 
in Frage. So erscheint es fast gewagt, zu gegenwartigem Zeitpunkte ein umfassendes 

■"■) Herrn Professor Dr. Dr. h. c. Bernhard Rensoh zum 66. Geburtstag gewidmet. 
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Bild iiber die Vcrbreitung der hiigelbauenden F ormiea- Arten in Europa liefern zu 
woUen. Jedoch drangt die Anzahl der Ergebnisse und Folgenmgen nach oiner Zwi- 
schonbilanz, die einerseits erster Abschlufi einer Arbeitsphase sein mag, zum anderen 
aber durch die Herausstellung von Liicken und neu auftrctonden Problemen Aus- 
gangspunkt fiir eino Klarung der noch offen stchenden Fragen sein wird. 



I. Der gegenwartige Stand und die Problematik der Formica- Systemalik 

Stitz (1939) uatergliedert die Untergattung Formica Forel der Schuppen- 
ameisen {Fonnicinae) fiir Mittcleuropa in 22 systematische Einheiten. Dabei fuBt 
diese Systematik in groBen Ziigen auf der Nomenklatur Forels (1874), die durch die 
„Hvbridentheorie'' gekennzeichnet war und bis in jungste Zeit als Grundlage der 
Bestimmungen diente. Hervorragende Myrmokologen wie Wasmann, Emery, 
DoNisTHOKPE und Wheeler stiitzten sie mit ihrer Autoritat. Gosswald (1941a, 
1943, 1944, 1951a) kam durch ganzheitliche Untersuchungen der Artcn und Eassen zu 
einer Giiederung, die zwar formal der Nomenklatur B'orels folgte bzw. sie erweiterte, 
jedoch auf ihre Unzulitnglichkeit hinwies und kriegsbedingt nur als Arbcitssystematik 
zu verstehen ist. In bezug auf die systematischen Einheiten kommt sie dem gegen- 
wartig gultigen System nahe. Yarrow (1955) und Betrem (1960) fiihrten eine Neu- 
gliederung der Formica-Gruppe durch, die im wesentlichen auf dem Bestimmungs- 
schlLissel Bondroits (1918, 1919) aufbaute und die Art und Verteilung der Borsten 
als erstrangiges taxonomisehes Merkmal versteht. Gosswald hatte bereits 1943 
(vgl. cJ-Zeichnungen in der Arbeit 1959 Abb. 1 u. 2) die Frage der Differenzierung 
von F ormiea- Artm mittels Beborstungs-Unterschieden eingehend gepriift, jedoch 
schien die Chaetotasonomie bei Vergleich des umfangreichen Ameisenmaterials 
auch nicht bei den dd zuverliissig genug. Lange (1958), Gosswald und Schmidt 
(1959 a,), Pavan (1959), Colling wood (1959 a), Gosswald, Schmidt, Kloft, Baggini, 
Pavan, Ronchetti (1961), Kutter (1962, 1965), Otto (1961, 1962), K. Holl- 
dobler (1944, 1961), Cotti (1963) schlossen sich dem System an und bauten es aus. 
Dabei ist bemerkenswert,da6 dieWurzburger Schule (Gosswald und Schmidt 1959a) 
im BewuBtsein der groBen Variabilitat der Individuen innerhalb einer Art von Art- 
Gruppen spricht, also zunachst eine weitere Differenzierung offen laBt. 

Die vielen Irrwege in der Benennung der Arten hier nachzuzeichnen, liegt nicht 
im Sinne des Themas. Kurzfristige Umbenennungen erschweren selbst dem Spezia- 
listen die Beurteilung des gegenwartigen Standes ; sie konnen aus der obengenannten 
Literatur entnommen werden. So werden gegenwiirtig fiir den europaischen Raum 
acht Formica- Arten anerkannt: Formica rufa L., F.polydena Foerst., F. lugnbris 
Zett., F. aquilonia Yarrow, F. pratensis Retz., F. nigricans Emery, F. truncorum 
Fabr. und F. uralensis Ruszky. In unsere Untersuchungen wurden neben diesen 
Arten noch zwei Arten aus den Untergattungen Raptiformiea Latr. und Copto- 
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formica Nyl., nJimlich Raptiformica sanguined Latr. und Coptoformica exsecia Kyi. 
einbozogen, da sie ebenfalls Nesthiigel aus vegetabilischera Material bauen konneii und 
damit eine Verwechshingsmoglichkeit mit vorstehenden Arten gegeben ist. 

Neben den genannten Arten treten Formen auf, die zuni Teil als Varietaten 
erkannt nnd beschrieben wurden (Bktkem 1960). Andero Formen sind standort- 
bedingt. So stiel^en wir bei der Determination des unifangreichen Materials bei ver- 
schiedenen Arten gelegentlicli auf Tiere, die nicht den charakteristisclien Habitus auf- 
wiesen, sondern tiefscliwarz waren. Solche Nigrismen fanden sicli-bci F. polydena im 
Material des Museums Klagenfurt, bei F. pratensis in Proben aus dem Hohen Venn 
(BuscHiNGER, leg. 1963). Dieser Nigrismus ist einwandfrei aus den standortlichen 
Gegebenheiten zu erklaren, stammt doch die Probe von F. polydena beispielsweise 
aus dem sog. Eiskeller in den Karnischen Alpen, also einem feuchten und kiililen 
Gebiet (Gosswald 1932, Burgeff 1951). Andererseits fielen bei der Durchsicht des 
Materials des Naturliistorisehen Museums in Wien 10 p]xemplare von F. pratensis 
durcli ihre fast rein gelbe Farbe auf. Sie stammen aus dem Amur-Gebiet. Proben 
von F. truneoriini von Tibet aus der Wiirzburger Sammlung sind sehr intensiv rot 
gefarbt. Hier ist an das Auftreten neuer Rassen und evtl. Arten zu denken. 

Auch die Beborstung zeigt mitunter markante Abweichungen von dem, was 
allgemein als Norm bezeiclinet wird (vgl. S.370). Haufig findet man bei F. polydena 
den Thorax mehr oder minder beborstet. Eine abgesiclierte Determination ist hier 
nur nach Untersuchungen einer Reihe von Tieren moglich. Bei der Durchsicht des 
Materials aus Birkenau (nordlich von Mannheim) stieBen wir auf relativ groBe dunkle 
Tiere von F.rufa, die vereinzelt am Kopfhinterrand einzelne abstehende Borsten 
trugen. Gosswald und Kneitz (1965) bilden F. lugubris-Arbeitennnen aus dem 
Bayerischen Wald mit fast borstenfreiem Prothorax ab. Kutter berichtet von tJber- 
gangen in der Thoraxbeborstung bei weiblichen Geschlechtstieren der Art F. lugubris 
von fast borstenlos bis stark beborstet (1964). Diese Untersuchungen lassen auch die 
Arten i^. pratensis imdF. nigricans in ncuem Lichte erscheinen, deren Differenzierung 
auf eben diesen Merkmalen beruht (Kutter 1964). Die Trennung der Arbeiterinnen 
von F. polydena und F. aquilonia auf Grund der Kopfhinterrandbeborstung bereitet 
zuweilen gerade in Ubergangsgebieten nicht geringe Schwierigkeiten (B. Holl- 
noBLER 1960, Betrem 1964, Eichhorn 1964). 

Gosswald und Schmidt (1959b) versuchten unter Anwendung biochemischer 
Arbeitsmethoden systematische Trennungen auf Grund der Korperpigmentierung. 
Zy (1959, Dissertation fiir Angewandte Zoologie der Universitat Wiirzburg) arbeitete 
mit biometrischen Methoden. Kreuzungsversuche (Gosswald und Schmidt 1960, 
Gosswald 1960b) ergaben, daB gleiche Lebensf ormen fremder Arten in bezug auf die 
Koniginnenzahl (also monogyne oder polygyne Formen) im wechselseitigen Be- 
gattungsverhalten besser aufeinander abgestimmt sind als verschiedene Lebens- 
formen innerhalb der Art. Alle diese Beispiele mogen zeigen, wie sehr die abschlieBende 
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;')72 1\. (ioSSWALD, G. KkEITZ Ulld (i. SciIIRMER 

Beurteilung der Focmica-Systematik noch in der Feme steht. Die Wahrschcinlichkeit 
ist grofi, daB sie zur Herausgliederung von Rassenkreisen konimt, wie es uns aus 
anderen Tiergruppen gelaufig ist. 

II. Die Herkunft des Materials und die Aufstellung der Verbreitungskarten 

Der Arbeit liegen ca. 4000 selbst durchgesehene Proben von Waldameisen europaischer 
Herkunft und ca. 15 Proben auBereuropaischer Fundorte zugrunde. Das Material entstammt zuni 
"roBen Telle aus der am Institut fiir Angewandte Zoologie in Wiirzburg aufgebauten Sammlung. 
In ihr finden sich auch einzelne Teilsammlnngen, die von Mitarbeitern des Institutes auf Ex- 
kursionen gezielt gesammelt worden waren, so aus: Finnland (B. Holldobler 1960), Franziisi- 
sches Zentralmassiv und Pyrenaen (Kneitz und Emmert 1962), Vogesen (Kneitz und Mitarb. 
1962), Bayerischer Wald (G6ssw-\i.d und Kneitz 1966), Hohes Venn (Bcsciiinger, in Vorbe- 
reitung), Spessart (Rammoser, in Vorbereitung). 

Ferner wurden alle naturwissenschaftlichen Museen in Europa angeschrieben und um die 
Ubersendung Ihres Formica-Materials gebeten. Die folgenden Museen ermoglichten durcli die 
Ubersendung der Proben eine wertvolle Erweiterung und Vertiefung der Arbeit. Wir danken fiir 
das hilfsbereite Entgegenkommen ihren Direktoren und Fachvertretern: 

Arhus (Danemark), Xaturliistorisk Museum; Barcelona (Spanien), Museo de Zoologia; 
Bergen (Norwegen), Zoologisk Museum; Brno (Tschechoslowakei), Moravske Museum; Budapest 
(Ungarn), Zool. Abt. des Ungarischen Xaturwissenschaftliclien Museums; Bukarest (Rumanien), 
National Museum; Biiyiikdere (Istanbul, Tlirkei), Univ. Orman Fakiiltesi; Copenhagen (Dane- 
mark), Zoologisches Museum der Universitat; Darmstadt (Deutschland), Hessisches Landes- 
museum ; Dresden (Deutschland), Staatliches Museum fiir Tierkunde ; Frankfurt (Main) (Deutsch- 
land), Senckenberg Museum; Goteborg (Schweden), Naturhistorisches Museum; Hamburg 
(Deutschland), Zoologisches Staatsinstitut und Zoologisches Museum; lasi (Rumanien), Institutul 
de cercetrari Foresticre; Kaiserslautern (Deutschland), Padagogische Akademie; Karlsruhe 
(Deutschland), Landessammlung fiir Naturkunde; Liverpool (England), City of Liverpool 
Museums; Lund (Schweden), Zoologisches Institut der Universitat, Department of Entomology; 
Praha (Tschechoslowakei), Nationalmuseum ; Skopje (Jugoslawien), Privatsammlung Karaman; 
Uppsala (Schweden), Zoologisches Institut; Wien (Osterreich), Institut fiir Bodenforschung. 
AuBerdem wurde personlich (Schihmer) auf einer 4w6chigen Studienreise das Material des Natur- 
historischon Museums zu Wien eingesehen sowie die Sammlungen des Steiermarkischen Landes- 
museums fiir Kiirnten zu Klagenfurt, des Museums fiir darstellende und angewandte Naturkunde 
zu Salzburg und des Prirodoslovni Muzej zu Ljubljana (Jugoslawien). 

Als weitere Quellen fiir die Aufstellung der Verbreitungskarten dienten entsprechonde tier- 
geographische Untersuchungen, die gerade in den letzten Jahren — einhergehend mit der taxo- 
nomischen Entwicklung — in verschiedenen Kleinraumen Europas durchgefiihrt wurden. Folgende 
Arbeiten wurden dabei mitverwendet: Nelmes (1938), O'Rourke (1950), Yarrow (1955), 
Satchei.l und Collingwood (1955), Colling wood (1961, 1954, 1956, 1968 und 1959a, b) betreffend 
die Britischen Inseln und Irland. Karawajew (1930), K. Holldobler (1944 u. 1961), Fokssldnd 
(1949, 1957), CoLLiNGWooD (1959a) und B. Holldobler (1960) fiir Skandinavien; Holzel (1962, 
1966), Sadil (1953), Samsinak (1966), Kirciiner (1969), Eichhorn (1962, 19G4), Kneitz, Ger- 
nekt und Rammoser (1962), Adelt (1962), Gosswald und Kneitz (1966), Kneitz (1966) fur die 
europaischen Mittelgebirge und die Alpen (deutsch-osterreichischer Anteil). Ki.'tter bearbeitete 
1961und 1966die Schweiz. Von Marcuzzi (1956), Baggini und Mitarb. (1959), Pa van (1959), Ron- 
chetti (1963), CoTTi, Pa van und Ronchetti(1962) sowie Gosswald und Mitarbeitern (1961) 
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vvurden Ober- und Mittelitalien bearbeitet. Kxeitz iind Bmmekt.(1962) lieferten Verbreitungs- 
angabenaus Zentral- und Siidfrankreich mit EinschluB der Pyreniien. tjber Balkan und Osteuropa 
wurden verarbeitet Stlhavy (1938), Jacobson (1939), Marinovsky (196(), 19(51), Pasoovici 
(1961), W,SNiEWSKi(1961). 

Nach der Determination wurden die Proben mit Nummern versohen und die Bestimmungs- 
ergebnisse mit Fundortsangaben in Listen iibertragen. Diese Listen liegen im Institut fiir Ange- 
wandte Zoologie Wiirzburg verwahrt und konnen hier eingesehen werden. Als Karten wurden 
UmriJSkarten von Europa mit orientierenden Linien (LandumriB, FluBsysteme) gezeichnet und die 
Fundorte angegeben. Als Signaturen wurden fiir jede Art andere Zeichen verwendet; sie wurden 
im Wiirzburger Institut im Hinblick auf die im ausliindischen Schrifttum ve'rwendeten Signaturen 
entwickelt, stimmen aber niclit immer mit diesen iiberein. Die Karten bieten also zuniichst ein 
horizontales, qualitatives Bild von Fundorten, die oline Beriicksichtigung des Reliefs sozu- 
sagen in die Kartenebene von oben projeziert werden. Die Hohenverteilung wird in eigenen Nord- 
Siid-Profilen dargestellt. Aus einer Ballung der Signaturen darf keinesfalls auf ein besonders 
haufigos Auftreten der Art in diesem Raum geschlossen werden. So vollzieht sich eine auffiillige 
Verdiinnung der Fundorte in den sowjetrussischen Raum hinein, da aus diesen Gebieten kauni 
Proben vorliegen. Fehit in einem Gebiet eine bestimmte Signatur, so sind zwei Schliisse moglich: 
Einmal fehlen fiir dieses Gebiet alle Angaben, oder, zum anderen, die Art konnte dort nicht ge- 
sichert festgestellt werden. Der Raum, aus dem Proben vorliegen, wird durch eine Zusammenschau 
samtlicher Fundpunkte der Arten gegeben, bei der Besprechung der Arten aber jeweils vermerkt. 



III. Die horizontale Lage der Artareale in Europa 

Die einzelnen Tier- und Pflanzenarten besiedeln die Erdoberfliiche in mehr oder minder 
begrenzten Bezirken. Dabei sind diese Areale nicht in alien Biotopen gleichmaBig besetzt, sondern 
innerhalb des gegebenen Lebensraumes werden bestimmte Standorte mit jeweils gunstigen oko- 
logischen Bedingungen bevorzugt. Man spricht von kontinuierlichen Arealen, solange die 
Individuen oder Individuengruppen solche standortlich bedingten Liicken noch iiberspringen kon- 
nen, sonst wird das Areal als disjunkt bezeichnet. An den Grenzen der Areale zeigen sich haufig 
Verdiinnungszonen, denen Exklaven vorgelagert sein konnen. Solche Vorposten konnen Aus- 
druck einer vorwartsdringenden Besiedlung sein, haufig stellen sie im europaischen Raume als 
Folge der nacheiszeitlichen Klima- und Vegetationsveriinderungen aber Relikte von Arten dar, 
die als tjberbleibsel den Riiokzug der Art markieren. Beide Verbreitungstypen konnen durch 
mannigfaltige Ubergiinge miteinander verbunden sein. 

A) Arten mit kontinuierlichem Areal 
Formica-Arten mit kontinuierlichem Areal sind fiir Europa Formica rufa L., 
Formica polyctena Foerst., Formica pratensis Retz., Formica nigricans Emery, 
Formica truncorum Fabr. und Formica uralensis Ruszky, hinzu kommen Rapti- 
formica sanguinea Latr. und Coptoformica exsecta Nyl. 

a) Das Areal von Formica rufa L. (Abb. 1) 

Die Art F. rufa laBt eine biologisch bedeutsame Untergruppierung in eine mono- 
gyne und eine polyg\me Form zu. Uber die Entstehung dieser beiden biologischen 
Formen und ihr Verhaltnis zueinander ist noch sehr wenig bekannt. Eine Zunahme 
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Abb. 1. Verbreitunfrskarte der Waldameisenart Formica rufa L. in Europa nach bisherigen Fund- 
ortsangaben. 
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der Polygynie nach Westen zeichnet sich ab (Gosswald und Kneitz 1965). Nach 
Colling WOOD koitimt in England nirr die polygyne Form vor. Bei der Darstellung des 
Verbreitungsareals wurde der biologisch bedeutsame Unterscliied zwischen den 
beiden Formen bisher niclit geniaclit. 

F. rufa ist die belierrscliende Art in den Waldern und Waldrandgebieten des 
initteleuropaisehen Tieflandes. Ilir Vorliommen im gesamten franzijsischen Tiefland 
ist wahrscheinlich anzunehnien, doeh felilen aiis diesem Gebiet Fundortangaben niit 
Ausnahme iilterer Fiteratur (BoNJ)Ron' 1918). Das Verbreitungsgebiet dieser Art 
erstreckt sicii iiber den Baltischen Landriicken nacli Osteuropa. In Skandinavien 
wurde sie in Siidnorwegen, Siid- und Mittelschweden sowie Siid- und Mittelfinnland 
gefunden. Docli erreieht sie liier (Forsslltnd 1957, B. Holltjobler 1960) ihre Nord- 
grenze, so daK sie in den niirdlichen Teilen von Schweden, Norwegen, Finnland fehlt. 
Auf den Britisclien Inseln ist sie mit Ausnahme von Irland verbreitet. In den Mittel- 
gebirgen und deni Alpenbereich besiedelt F. rufa die niederen bis mittleren Hiihen. 
Kneitz und Mitarbeiter fanden sie in dem franzosisciien Zentralmassiv und den 
Pyrenaen. Die Siidgrenze liegt nacli Yarrow (1955) in Zentralspanien, nacli Kneitz 
und Fmmert (1962) in Frankreich in den Cevennen, streicht nach Pav.vn (1959) am 
Siidabfall der Alpen entlang. Die Poebene wird nicht mehr erreieht. Im Apennin 
fehlt diese Art: dagegen ist sie auf dem Balkan verbreitet. Aus Slovenien, Bosnien, 
Macedonien, der ungarischen Tiefebene und dem Karpatenraum sind Fundorte be- 
kannt. GeniaB Literaturangaben Karawajews (1934) ist F. rufa auf der Halbinsel 
Krim gefunden worden und konmit im Kaukasus und Mittelasien vor. Das Vorkommen 
dieser Art erstreckt sich in den Waldregionen von Anatolien bis nach RuBland. 

b) Das Areal von Formica polyctena Foerst. (Abb. 2) 

F. polyeiena tritt polydom in groBen Kolonieverbanden auf und ist durch eine 
sehr groBe Anzahl von Koniginnen, manchmal iiber 1000 Stiick pro Xest, gekenn- 
zeichnet (Gosswald 1941a, 1951a, 1964 u. a.). AIs westliche Fundortsangabe liegen 
Proben aus der Xormandie vor. Ihr Areal stimmt in groBen Ziigen mit dem Ver- 
breitungsgebiet von F. rufa iiberein. Es erstreckt sich iiber die Walder des Tief- 
landes und der niederen bis mittleren Lagen der Mittelgebirge und Gebirge West-, 
Mittel- und Osteuropas. Leider sind auch hier unsere Kenntnisse iiber den sowjeti- 
schen Raum sehr gering. Auf unsere Anfrage teilte uns das Museum zu Leningrad 
mit, daB ein russischer Kollege fiber die Verbreitung der i^o/mim-Arten arbeitet. Die 
Festlegung der Nordgrenze stoBt auf uugewohnliche Schwierigkeiten. Betrem (1960) 
schreibt, daB F. polyctena auch in Nordeuropa (Finnland, Schweden und Norwegen) 
vorkommt. Erweist auf die groBen SchAvierigkeiten bei der Unterscheidung von For- 
men der Arteni^. polyctena und F. aquilonia hin (1964). B. Hoj.ldobler (1960) gelang 
es aber an Hand zahlreicher Fundorte, die Art in Siidfinnland sicher nachzuweisen. 
Colling WOOD (1961) beschreibt F . polyctena-Yunde bei Helsinki, bei Hauerseter in 
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Abb. 2. Verbreitungskarte der Waldameisenart Formica polyefena Foekst. in Europa nach bis- 
herigen Fundortsangaben. 
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Aorwegen und bei Stockholm. Nach mijndlicher Mitteilung von B. Holldobler 
imd des finnischen M3'rmekologen Wuorenrinne soil F. polyctena sogar noch ver- 
einzelt ira finnischen Bergland bei Kuopio zu finden sein. Daneben treten dort typische 
F. aquilonia-Koloman auf, und es finden sich Ubergangsformen. Auf ahnliche Er- 
scheinungen trifft man im Ostalpenbereich (Eichhorn 1964, Kneitz, noch unpubl.)- 
Die Sudgrenze zieht sich wahrscheinlich auf Grund der bisherigen Funde durch 
die Pyrenaen, das mittlere Zentralmassiv und den Balkan nach Osten. Allerdings 
tritt F. polyctena nach Suden hin sehr viel spariicher auf als F. rufa. Kutter (1961) 
beschreibt die Art im Schweizer Mittelland und in den Voralpen als nicht sehr haufig. 
Pavan (1959) zeigt, da6 sie siidlich des Alpenkammes nicht mehr vertreten ist und 
im Apennin fehlt. Das abseitige Vorkommen dieser Art bei Turin bedarf noch einer 
Klarung. Die Art ist fur Slowenien und Bosnien noch nicht nachgewiesen. Als 
besonders bemerkenswert ist hervorzuheben, daB F. polyctena auf den Britischen 
Inseln bisher nicht aufgezeigt werden konnte, auch uber das Vorkommen in 
Danemark stehen Angaben aus. 

c) Das Areal von Formiva pratensis Ketz. und von Formica nigricans 

Emery (= Formica cordieri Bondroit) (Abb. 3) 

Da die Arten F. pratensis und F. nigricans bis jetzt nur an Hand der fehlenden 
Oder vorhandenen Beborstung der Koniginnen sicher zu trennen sind, muBte neben 
den beiden Artkennzeichen eine dritte Signatur aufgestellt werden, die Fundorte mit 
fehlenden weiblichen Geschlechtstieren beschreibt. Kutter (1964) weist neuerdings 
auf vorkommende Zwischenformen der Beborstung hin. Er schreibt: „Die Frage, ob 
es sich bei F. pratensis Retz. und F. nigricans Emery um zwei gute Arten handelt, 
ist meiner heutigen Ansicht nach noch nicht geniigend fundiert bejaht worden." 
Immerhin scheint gesichert, dafi zwar beide Arten in Mitteleuropa nebeneinander 
vorkommen, daB aber F. nigricans Emery trocken-warmere Biotope ertragen kann, 
wie besonders die Gemeinschaftsarbeit von Gosswald, Schmidt, Kloft, Baggini, 
Pavan und Ronchetti (1961) bewiesen hat. Im Bereich des Apennin konnte nur die 
letztgenannte Art nachgewiesen werden. 

Beide Arten folgen der Ackerkultur, sie sind die Formica-Anm des offenen 
Agrar- und Odgelandes. Diese okologische Bevorzugung entsprechender Standorte 
hat ihnen den Vulgarnamen „Wiesenameisen" eingebracht. Sie bleiben im Mittel- 
gebirge und in den Alpen in den unteren bis mittleren Lagen und entsprechen damit 
in ihrem groBraumigen Verbreitungsbild den beiden vorgenannten Arten. 

F. pratensis wurde von Frankreich (Kneitz und Emmert 1962) bis nach Ost- 
europa gefunden, in den Pyrenaen entgegen Literaturangaben (Bondroit 1918) 
aber noch nicht. In den Gausses erreicht die Art eine Siidgrenze in Frankreich, im 
westlichen Teil der Alpen dringt sie gemaB der Arbeiten von Pavan (1959) bis in 
den Meeralpenbereich vor und verlauft den siidlichen Alpensaum entlang nach Osten. 
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Abb. 3. ^'erbreitlmgskarte der Wiesenameisenarton Formica pratensis Retz. und Formica niqri- 
cu)is Emery in Europa nach bisherigen Fundortsangaben. In vorliegender Karte muBte eine 
dritte Signatur eingefiihrt werden fiir diejenigen Proben, die keine Koniginnen enthalten. In 
diesem Falle war keine exakte Artbestimmung moglich, und die Zugehorigkeit zu einer der beiden 
vorstelienden Arten bleibt offen. 
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])ie Nordgrenze liegt in Skandinavien bereits in Mittelsdiweden. Die Art tritt ganz 
sporadiscli im Siiden Englands auf. Die wenigen Nester werden liier als Eelikte an- 
geselien. Dies ist kauni verstandlich, wenn man der Angabe f olgt, daB sie als einzige 
Art die Untergattung in Island vertritt. 

F. nigricans ist nacli Aussage der verseliiedenen Autoren mit Ansnahme dcs 
Apennin niclit sehr haufig. Aus Skandinavien ist F. nigricans nur in Siidschweden 
sicher nachgewiesen. In den Mittelgebirgen und deni Alpenvorland ist die Art ver- 
einzelt anzutreffen. In den Alpen land sie sich nur im siid-westliclien Tell, den Cotti- 
schen und Ligurischen Alpen, im SO der Kamischen Alpen. Im zentralen Alpen- 
bereich fehlt jcderFundorti). Auf das bemerkenswerte Auftreten im Apennin wurde 
liingewiesen. Boxdroit (I9I8) beschreibt die von ilim als Formica cordieri Bondroit 
bezeichnete Art aus Frankreich und Spanien. 

Betrachtet man das Verbreitungsmaterial der nicht sicher zu einer der Arten 
gestellten Proben, so finden sich Vorkommen in Siid-Norwegen und Siid-Finnland. 
Der ganze siidosteuropaischc Raum und Telle der Balkanhalbinsel sind besetzt. 
Karawajew (1934) gibt fijr die Wiesenameise Fundorte auf der Halbinsel Krim, aus 
Turkestan, dem Aral- und Kaspisee-Gebict. Collingwood (1962) verweist auf ein 
Vorkommen auf der fernostlichen Insel Sachalin, eine bemerkenswerte Angabe, die 
auf eine Verbreitung liber den gesamten euroasiatischen Kontinent schlieBen laBt. 

d) Das Areal von Formica truncorum Fabr. (Abb. 4) 

Diese Art mit ihrem charakteristisch rot-braunen Habitus und einer dicht gold- 
gel ben Beborstung wurde im Westen bisher nur bis zur Vogesenlinie aufgefunden 
(Kneitz, Gernert und Rammoser 1962). Nach Osten tritt sie verbreitet auf und 
wird von Samsinak (1956) als die eigentlich beherrschende Formica-Art des Elb- 
sandsteingebirges beschrieben. Sie iiberzieht das Norddeutsche Flachland, zieht in 
den Mittelgebirgen Europas als charakteristische, wenn auch nicht immer haufige 
Art in die Hohen. Sie dringt durch ganz Schweden und Finnland bis liber den Polar- 
kreis hinaus nach Norden, die Verbreitung bis an die nordliche Waldgrenze ist wahr- 
scheinlich. Deshalb iiberraschen zwei Fundorte aus Mazedonien, wahrend sonst der 
Siidrand der Alpenzone und seine Ausweitung nach Osten die Siidgrenze zu markieren 
scheint. Im gesamten osteuropaischen Raum ist F. tnmrorum beheimatet. Fundorte 
sind aus Tibet bekannt. Sicher fUhrt die Verbreitung liber ganz Sibirien, wo aller- 
dings neue Rassen auftreten (Kato 1939). Auf Vorkommen im Donezbecken, in 
Sibirien, Mittelasien und dem Himalaya wird in verschiedencn Literaturangaben 
liingewiesen. 

1) Nach Drufklogung der Arbeit wurde F. pniteiisis in Karnten (Kxhitz 1905) und Steier- 
inark (Gosswald und Kxeitz onpubl.) nachgewiesen. 
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Abb. 4. VerbreituMgskarte der Striinkameise Formica trimcorum Fabh. in Europa nach bisheria;en 
P'undortsangaben. 
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Abb. 6. Verbreitungskarte der Waldameisenart Formica iiralensis Ruszky in Eiiropa nach bis- 
herigen P'nndortsangaben. 
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t') Das Areal von Formica uralensis Ruszky (Abb. 5) 

Berichte iiber die Verbreitung dieser Art sind leider sehr sparlich vertreten. Ani 
umfassondsten beschreibt Forsslund (1949) die Vcrteilung von F. uralensis durch 
Scliweden. Sic wird hier in nahezu alien Provinzen angetroffen. Auch in Finnland 
konnte F. uralensis nachgewiesen werden. In Kiclitung Mitteleuropa dringt sie nur 
bis zuni Xordsaume vor: sie wiirde hier in Danemark und dem nordlichen Mecklen- 
burg, OstpreiiBen, IJtauen, Lettland und Estland erwahnt (Skwarra 1929). In 
Europa siedelt die Art auf Mooren. Da die groBen Moorgebiete Mitteleuropas z. T. 
stark reduziert sind, besteht die Moglichkeit, dafi die Art anthropogen in den stark 
boreaien Kliniabereich Nord-Ost-Europas zuriickgedrangt wurde. Ohne diese An- 
iiahine ist das von Vogelsaxger (1938) und Kutter miindlich bestatigte Vorkoni- 
111 en der Art iin moorigen Gebiet des Sihlser Sees (Sehweiz) nur schwer verstandlich. 

f) Das Area) von liaptifnrmica sanguinea Latr. (Abb. 6) 

Die blutrote Raubameise Raptif. sanguinea lebt unter Steinen, in alten Baum- 
stubben, besiedelt zuweilen die leeren Nester anderer Waldameisenarten und bant 
nicht selten selbst Nesthiigel aus vegetabilischem Material. Deshalb wird sie in 
unsere Betrachtungen einbezogen. Aus dieser Spanne des Nestbauverhaltens spriclit 
bereits eine groBe iikologische Valenz, die sicli auch in der Verbreitung bewahrheitet. 
Die Art liebt trocken-warme Gebiete und ist hier meist weitverbreitet. Ihr Areal 
erstreckt sich sehr weit in das Mittelmeergebiet und nach Norden iiber den nordlichen 
Polarkreis hinaus. Sie reicht durch das Norddeutsche Tiefland iiber den Baltischen 
i.andriicken nach Skandinavien und scheint es fast total zu besiedeln. Fiir England 
ist das Vorkonimen nachgewiesen, nicht fiir Irland. Die gesamte Mittelgebirgszone, 
die Pyrenaen, das Alpenvorland, die Alpen, die Gebirgszone bis zum Schwarzen 
Meer ist von dieser Art l)esiedelt. Docli endet ihr Vorkonimen am Siidabfall der 
Alpen. In der Poebene tritt sie nicht auf. Im Apennin reicht ihr Vorkonimen weit bis 
in den Siiden (Emkrv 191(3, Gosswald und Mitarbeiter 1961). Aus Bosnien und 
Slovenien sind ebenfalls Fundorte bckannt. Aufierdem wird die Art im Kaukasus, 
Turkestan, Sibirien, Norden der Ukraine, nordlichen Asien und Himalaya beschrieben 
((•OI.U.MGWOOI) 1960). 

g) Das Areal von Coptoformira exsecia Nyl. (Abb. 7) 

Unter dieser Artbezeichnung ist die Artengruppe „Coptoformim exsecta" zu- 
sammengefalit. Uber die neuere systematische Gliederung der darin enthaltenen 
Formen wird die laufende Bearbeitung von Kutter (freundliche niiindliche Mit- 
teilung) Aufschlul.3 geben. Die Art Coptoformira exsecta var. pressilahris Nyl. Avurde 
nach Moglichkeit ausgeschieden. 

Die auffallig gekennzeichnete Nesthiigel aus feinem vegetabilischem Material 
bauende Art tritt ini Bereich des Europaischen Flach- und Mittelgebirgslandes meist 
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Abb. G. Verbreitiiiigskarte der Blutroten Raiibameise Uaptiformica sanguinea Latr. in Europa 
nach bisherigen Fundortsangaben. 
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Abb. 7. Verbreitungskarte der Kerbameise Coptoformica exsectn Nyl. in Europa nach bisherigen 
Fundortsangaben. 
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nur sparlich auf. Im Hohen Venn, dem Baj^ernwald sowie im franzosischen Zentral- 
massiv wurde sie nicht gefunden. Besonders fiir Frankreich fehlen in weiten Be- 
reichen noch Fundorte. In Skandinavien wurde Coptof. exsecta von Siidschweden 
bis Nordscliweden, in Siidnorwegen und Finnland festgestellt ; sie diirfte die gesamto 
Halbinsel iiberziehen. Aucli fiir Nord- und Slidengland wurde sie nachgewiesen. Sie 
tritt in den Pyrenaen auf und in den gesamten Alpen bis in groBe Holien. Sie kommt 
liier in riesigen Verbanden vor, die in unzaliligen Nestern gauze Gebirgsmassive be- 
setzen. Ihr Area! gelit aber, soweit bekannt, niclit iiber den Siidabfall der Alpen hin- 
aus. Aus Osteuropa sowie dem Balkan sind bislier nur einzelne Fundorte bekannt 
geworden. Sie wird im Amurgebiet beschrieben und besiedelt wohl den gesamten 
nordliciien eurasiatisclien Kontinent im palaearktisclien Bereich. In Europa liegt der 
Hauptscliwerpunkt im Norden und in der Alpenzone. Dazwischen kommt sie nur 
sporadiscli verteilt vor und zieiit liier Biotope mit montanen Ziigen vor. 

B. Arten mit disjunktem Areal 

Bei diesen Arten stehen dem Hauptareal nicht kleine Exklaven gegeniiber, sondern es 
herrscht eine Aufgliederung des Areals in raumlich getrennte Verbreitungsgebiete einer bestimm- 
ten Art. Diese Erscheinung bezeichnet man als Disjunktion. Formica-Arten mit disjunktem 
Areal sind in Europa die Arten F. lugnbris Zett. und F. aquilonia Yarrow. Einem geschlossenen 
Verbreitungsgebiet im Alpenbereich. steht ein nordliehes Areal gegeniiber, das sich von Irland 
iiber GroBbritannien nach Skandinavien erstreckt. 

a) Das Areal von Formica lugubris Zett. (Abb. 8) 

Die Art F. lugubris laBt in Europa sogar drei getrennte Areale erkennen. Sie 
besiedelt die Pyrenaen (Kneitz und Emmert 1962), die gesamte Alpenzone von den 
Meeralpen ausgeliend und scheint nach Osten weiter vorzudringen. Dafiir spreclien 
Funde aus den Berglandern Mazedoniens, Bosniens, Sloveniens, Ungarns und dem 
Karpatenraum. Sie dringt in den mitteleuropaisclien Mittelgebirgszonen betraclitlicli 
nach Korden vor, z. B. in den Vogesen (Kneitz, Gernert und Rammosee 1962), 
dem Schwarzwald (Lange 1958) und dem Bayerischen Wald (Gosswald und Kneitz 
1965); hicr besiedelt sie den montanen Raum. Im franzosischen Zentralmassiv gelang 
es nicht, einen Kachweis der Art zu fuhren, so dafi eine Lticke zwischen den Pyrenaen 
und der Alpenzone beziiglich der Verbreitung dieser Art klafft. Ein drittes isoliertes 
Verbreitungsareal von F. lugubris erstreckt sich von Siidirland, Mittel- und Nord- 
england iiber Skandinavien nach Osten. AuBer dem siidlichen Teil Schwedens kommt 
die Art in Skandinavien Liberall vor. Sie reicht sehr weit nach Norden. Sie tritt hier 
auch in Lagen nur wenig iiber dem Meeresspiegelniveau auf. Da F. lugubris erst in 
jiingster Zeit als gute Art aus der Formica rufa-Grnppe herausgenommen wurde, 
finden sich in der filteren Literatur keine Angaben iiber ihre Verbreitung. Colling- 
wooD (1962) beschreibt das Auftreten dieser Art in Kamtschatka. Wir stellen hier 
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Abb. 8. Verbreitungskarte der boreo-montanen Waldameisenart Formica liigiihris Zett. 
in Buropa nach bisherigen Fundortsangaben. Disjunktes Areal! 
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Abb. 9. Verbreitungskarte der boreo-montanen Waldameisenart Formica aquilonia Yarrow in 
Europa nach bisherigen Fundortsangaben. Disjunktes Areal! 
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die Hypothese auf, dafi sich beide Areale, das nordliche und siidliehe Verbreitungs- 
gebiet, spatestens im Uralgebiet vereinigen, so daB wir es hier nur fiir den begrenzten 
europaischen Bereich mit Disjunktionen zu tun haben. In kontinentaler Sicht wird 
es sich dann nur um die beiden westlichen Auslaufer eines riesigen geschlossenen 
Areals handeln. 

b) Das Area! von Formica aquilonia Yarrow (Abb. 9) 

Auch diese Art liat zwei getrennte Verbreitungsraume im alpinen und im skandi- 
navisciien Raum. Im gesamten Tiefland- und Mittelgebirgsbereicli West- und Mittel- 
europas fehlt sie. In den Pyrenaen ist F. aquilonia ebenfalls nicht gefunden worden. 
Sie tritt im Alpenbereicli erstmals in der Ostschweiz vereinzelt auf (Kutter 1962), 
nimmt dann aber im ostliclien Alpenraum sehr stark zu, um hier die Walder der 
gesamten Gebirgsstocke zu durchsetzen. Sie liebt hier offensichtlich die geschlossenen 
Waldbestande, wahrendi'". lugubris auch freieres Gelande besiedelt (Eichhorn 1964, 
Kneitz 1965). Aus Osteuropa sind Fundorte aus deni Karpatenraum bekannt, 
wahrend sie bisher auf dem Balkan fehlt. Sollte der Karpatenraum von dem alpinen 
Vorkommen getrennt sein, so ware auch bei dieser Art eine Aufgliederung des siid- 
lichen Areals gegeben. Das nordhche Areal umfaBt Nordirland und Schottland so- 
wie Skandinavien mit Ausnahme von Siidschweden. Im iibrigen gilt in eurasischer 
Sicht das im vorstehenden Abschnitt Gesagte. 



C. Relationen zwischen den Vorbreitungsarealen verschiedener Arten 

in meridionaler Sicht 

ErfaBt man die Nord-Siid-Grenzcn der Verbreitung bei den verschiedenen 
_Formw'«-Arten aus den Abb. 1—9 und 11—13, so ergeben sich die Zahknwertc der 
Tabellel. 

Wir treffen hier auf 3 Gruppen von Arten, die im nachfolgenden Abschnitt iiber 
die Hohengliederung der Arten erneut zu differenzieren sind: 

1. Formica rufa L., F. polyctena Foerst., F. pratensis Retz. und F. nigricans 
Emery; ihre Verbreitungsgrenzen hegen in meridionaler Sicht 17 — 19,5 Breitengrade 
auseinander, wobei aber von der erstgenannten zur letzgenannten Art eine leichte 
Siidverschiebung auftritt, entsprechend einem gesteigerten Warmebediirfnis. 

2. Formica lugubris Zett. und F. aquilonia Yarrow, die Arten mit disjunktem 
Areal; ihr A^erbreitungsareal iiberstreicht nur 10—12 Breitengrade. Diese reichen 
nach Norden iiber den nordlichen Polarkeis hinaus bis 68 °N. Die Art F. uralensis 
RuszKY hat eine entsprechende nordhche Verbreitungsgrenze, iiberstreicht 15 Breiten- 
grade, ist aber offensichtlich zu keiner zweiten disjunkten Arealbildung in der Lage. 
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3. Formica truncomm Fabr., Ruptif. sangidnea Latr. und Coptof. exsecta Nyl. 
Diese 3 Arten iiberstreichen mit ihrem Verbreitimgsgebiet 23 Breitengrade, aus 
einer Zone nordlich des Polarkreises bis in das Mediterrangebiet. Diese Erscheinung 
ist nur durch eine groBc okologische Valenz bzvv. durch das Auftreten an alien zu- 
sagenden Standorten denkbar. 



Tabelle 1 Grenzen der Nord-Siid-Verbreitung bei den verschiedenen Formiai-Arten ausgedriickt 
in Breitengraden °N. XG = Nordgrenze, SG = Siidgrenze 



Art 



Skandi- 

navien Mittel- 
Nord- europa 
europa 



NG SG NG SG 
112 2 



Grenzab- Grenzab- 
stand in stand in 

Breitengr. Breitengr. 



Grenzab- Grenzab- 
stand in stand in 

Breitengr. Breitengr. 



1 2 1—2 

NG 1— SG 1 NG 2— SG 2 NG 1— SG 2 total 



F. rufa 
F. polydena 
F. pratensis 
F. nigricans 
F. lugubris 
F. aquilonia 
F. truncorum 
F. uralensis 
Rf. sanguinea 
Cf. exsecta 



46°3n 
4G 
46 
43 



66 -- 

63 — 

62 - 

60 — 

68 60 60 46 

66 58 48 46 
68 — — 
68 63 — 

67 — — 

68 — -^ 



46 

46 
46 



8 
8 

16 



19°30 


19°30 


17 


17 


17 


17 


17 


17 


— 


12 


— 


10 


23 


23 


— 


15 


23 


23 


23 


23 



IV. Die vertikale Hohengliederung der Verbreitungsareale in Europa 

Pavan (1959) hat erstmals bei umfangreichen Kartierungen der Waldameisen- 
arten in Oberitalien eine Hohengliederung herausgearbeitet. Kutter (1962) belegte 
gleiches fiir die Schweiz, Kneitz, Gernert und Kammoser (1962) fiir die Vogesen, 
GosswALD und Kneitz (1965) fiir den Bayerischen Wald, Eichhorn (1962, 1964) und 
Kneitz (1965) fiir die Ostalpenzone. Abb. 10 erlautert am Beispiel der Vogesen die 
Darstellung dieser Hohengruppierung. Deutlich lassen sich drei Gruppen heraus- 
stellen: a) Formica rufa L., F. polydena Foerst. und F. pratensis Retz. bzw. 
F. nigricans Emery als Besiedler des Tieflandes und der mittleren Bergzone, b)7^. lugu- 
bris Zett. als Art der mittleren Bergstufe und montanen Hohenregion, c) Raptif. 
sanguinea Latr. als Art, die trockene, warme, oft steppcnartige Biotope liebt und 
hier liber alle Hohenregionen verbreitet sein kann (Kneitz, Gernert und Ram- 
MOSER 1962). 

26* 
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Abb. 10. Beispiel der zahlenmiifiigen Verteihmg von Waldameisennestern in den Vogesen in 
Abhangigkeit von der Hiihenlage. Die Abszisse gibt die Hohen fiber NN, die Ordinate die 
Anzahl der im jeweiligen Hohenbereich aufgefnndenen Nester. Ergebnis einer Sammelexkursion 
in die Vogesen nach Kneitz, Gerxert, Rammoser 1962. F. sanguinea = Rapitformica sanguinea 
Latr. 



A. Die vertikale Verbreitung von Formica rufaL., Formica polyctena 
FoERST., Formica pratensis Eetz., Formica nigricans Emery 

Bei der Darstellung der vertikalen Verbreitung wurde aus der Vielzalil vorhandener Hohen- 
angaben eine obere Verbreitungsgrenze ermittelt. Natiirlich ware es besser, von einem oberen 
Verbreitungssauni zu spreclien, da die Grenze in Abhangigkeit von okologischen Faktoren, die 
sich etwa aus der Ilanglage ergeben, stark in ihrer Hohenlage variiert. Die hier dargestellte Grenz- 
linie stellt einen Mittelwert dar. Bei manchen Arten kommt es auch zur Ausbildung einer unteren 
Verbreitungsgrenze, fiir die entsprechend das gleicho gilt. Da von Nordeuropa zum Mittelmeer- 
raume hin die klimatischen Gegebenheiten sich wesentlioh verandern, von kalt-borealem Klima 
zu Subtropenklima in Meereshohe, und damit aueh Veriinderungen des Vegetationsbildes von 
dor Tundrenzone zur mittelmeerischen Hartlaubzone einhergehen, haben wir die Hohenvertei- 
lung der Waldameisenarten auf generalisierten Xord-Siid-Profilen durch Europa veranschaulicht. 
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Abb. 11. Grenzen der Nord-Siid- Verbreitung und der vertilialen Verbreitung von Formica poly- 
ctena Foerst. und Formica rufa L. 

Die Profile enthalten Mittel- und Siidfinnland, Sudsehweden, die Umgebung der Ostsee, das 
Xorddeutsche Tiefland, die Mittelgebirge, das Alpenvorland, die Alpen und den Apennin bis zum 
Thyrrenischen Meer. Das Verbreitungsareal wurde jeweils schraffiert. 



a) Formica rufa L., und Formica polyctena Foerst. (Abb. 11) 

Beide Arten entsprechen in ihrer vertikalen Verbreitung etwa einander. Die 
untere Verbreitungsgrenze ist im gesamten Verbreitungsareal der Meeresspiegel 
bzw. das ortliche Talniveau. Die obere Verbreitungsgrenze ist fiir Skandinavien 
noch nicht festgelegt, diirfte aber in Norwegen sicher erreicht werden. Im Bereich der 
europaischen Mittelgebirge steigt sie auf maximal 1000 m an, in den Alpen gehen 
beide Arten bis ca. 1700 m NN. 

b) Formica pratensis Retz. und Formica nigricans Emery (Abb. 12) 

Auch diese beiden Arten entsprechen in ihrer Hohenverteilung dem unteren 
und mittleren Hohenniveau. Die obere Verbreitungsgrenze liegt fiir F. pratensis bei 
1000 m in den europaischen Mittelgebirgen und fallt sicherlieh nach Norden hin ab. 
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Abb. 12. Grenzen derXord-Siid- Verbreitung und dervcrtikalen Verbreitung von Formica jiralt'nsis 
Retz. und Formica nigricans Emehy. 

In den Alpen betragt sie 1600 m NN. Die Zahlenwerte fiir F. nigricans reichen 
gegenwartig fiir eine entsprechende Darstellung nicht aus. Im Apennin allerdings 
gewinnt diese Art eine Untergrenze, die bei 800 m liegt. Die obcre Verbreitungs- 
grenze liegt um 1200 m (Gosswald, Schmidt, Kloft, Baggini, Pavan, Ronchetti 
1961). 



B. Die vertikale Verbreitung von Formica luguhris Zett. und Formica 

aqiiilonia Yarrow (Abb. 13) 
Die hier zusammengefafiten Arten sind von den vorgenannten Arten in ihrer 
Hiihenverteilung deutlich unterschieden. Sie bildcn bereits in Mitteleuropa und in 
den Alpen eine deutliche Untergrenze der Verbreitung aus. In Skandinavien liegen 
die Nester vom Meeresniveau aufwarts bis in noch unbestimmte Holienbereiche 
hinauf. Siclierlich wird hier ihre Verbreitungshohe die der vorher benannten Arten 
libertreffen. Im disjunkten siidlichen Areal allerdings reicht F. luguhris nur bis zu 
500 m in den Mittelgebirgen und in den Alpen bis 600 ra NN. Die untere Verbrei- 
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Abb. 13. (irenzeii der Nord-Siid- Verbreitung und der vertikalen Verbreitung von Formica higubris 
Zett. und Formica aquilonia Yakkow. 

tungsgrenze von V. aquilonia liegt in den Ostalpen vermutlich uni ca. 900 ni NX. 
Die obere Verbreitungsgrenze ist bei F. lugubris in den Mittelgebirgen reliefbedingt, 
d. h. sie geht so hoch, wie die betreffenden Massive hoch sind, also moist 1200 — 1500 m 
hoch. In den Alpen aber ist eine echte obere Grenze vorhanden. Sie liegt f iir F. liigu- 
in.s bei 2300 m, fur F. aquilonia: bisher bei 2200 m. Nach Betrem (1960), Eichhorn 
(1962, 1964), Kneitz (1965) kommt F. luguhris auch oberhalb der Baiimgrenze vor, 
hat also die groBere biologisch-okologische Valenz. 



C. Die vertikale Verbreitung von Formica truncorum Fabr., Formica 
uralensin Kiiszky, Raptiformica sanguinea Latr. und Coptoformica 

exsecta Nyl 
Diese Arten zeigen keine ausgesprochene HiJlienbindung nach den bisher vor- 
liegenden geringen Zahlenwerten. Bei ihnen diirfte eine ausgesprochene Standort- 
gebundenheit dominieren (Gosswald und Kneitz 1965). Die Arten sind somit an den 
ihnen gemaBen Biotopen anzutreffen. 
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Abb. 14. Stark generalisierte Darstellung der vertikalen Verteilung der Arten in den Alpen. 

F. tnmcorum wird in Deutschland iiberwiegend im Mittel- und Hochgebirge 
gefunden, ferner im Bereich des Flachlandes, z. B. im Umkreis von Berlin und Ebers- 
walde in mit Kiefern bewaldeten Endmoranengebieten, hier gemeinsam mit Coptof. 
exsecta an lichten Platzen (Gosswald 1952, 1959), wahrend sie sonst im Flacli- und 
Hiigelland weithin fehlt. So ist also F. tnmcorum nicht streng boreoalpin. Nun kommt 
Coptof. exsecta im mittleren Maingebiet der weiteren Umgebung von Wiirzburg inter- 
essanterweise — abgeselien von einem etwas entfernteren StandortbeiZimmern (Baden) 
— mit einer starken, urspriinglich etwa 35 Nestern umfassenden Kolonie an einer 
lichten Stelle im Gramschatzer Wald vor, der nach Hofmann (1964) mittels vegeta- 
tionskundlicher, pflanzengeographischer und bodenkundliclier Untersucliungen, 
insbesondere durcli das Auffinden montaner Pflanzenarten als montan charakterisiert 
wird. GosswALDS Schiiler B. Holldobler hat in guter Ubereinstimmung mit dem 
Fund von Cotof. exsecta und montanen Pflanzen ebenfalls im Gramschatzer Wald die 
boreoalpine Art Camponotus herculeanus L. festgestellt (vgl. auch Kloft und Holl- 
dobler 1964). Dieses boreoalpine Element in der Fauna und Flora des Gramschatzer 

Tabelle 2 Hohenverbreitungsgrenzen fiir verschiedene Formica-Arten auf einem Nord-Siid- 
Profil durch Buropa (Angabe der Grenzen in m NN). u. Gr. = untere Verbreitungs- 
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Waldes ist um so bemerkenswerter, als im weiteren Bereich des mittlereii Main- 
gebietes, vor allem im Muschelkalk, ein Vorrherschen xero- und thermophiler Arten 
beobachtet wird (Gosswald 1932, 1951b). 

AnschlieBend sei zu diesem Abschnitt nochraals die Verteilung der Formica- Gvu])- 
pen im Hinblick auf die untere und obere Verbreitungsgrenze fiir das Alpengebiet 
skizziert (Abb. 14). Die Tabelle 2 gibt die Grenzen der vertikalen Verbreitung der 
wichtigsten Arten im Nord-Siid-Profil Europas in Zahlen an. 

Wahrend F. lugubris in den Mittelgebirgen Deutschlands, z. B. im Schwarzwald 
und im Bayerischen Wald, verbreitet ist, fehlt hier F. aquilonia, obwolil die Hohen- 
lage iiber die untere Verbreitungsgrenze dieser Art hinaufgeht. 

V. Versuch einer Kausalanalyse des beschriebenen gegenwartigen Verbreitungs- 

bildes bei den Formica-Arten 

Das Verbreitungsbild einer jeden Art von Lebewesen auf der Erdoberflache ist 
so, wie es sich uns heute darbietet, eine Momentaufnahme in dem dynamischen Ab- 
lauf ihrer Entwicklung. Dieses dynamische Geschehen kann kurzfristig den Eindruck 
eines statischen Zustandes vermitteln, immer aber verbirgt sich dahinter die Aus- 
einandersetzung der ererbten Reaktionsnorm mit der Umwelt. Dieses Ringen eines 
jeden Lebewesens schlagt sich in zwei Erscheinungen von groBter Bedeutung nieder, 
namhch in der Eroberung eines mehr oder minder groBen Lebensraumes und in 
einer infraspezifischen Evolution (Rensch 1954), die in kleinen Schritten zur Aus- 
bildung historischer, geographischer, okologischer Rassen und schlieBKch zu neuen 
Arten fiihrt. Wahrend die Besonderheit des sozialen Waldameisenstaates die Analyse 
der infraspezifischen Evolution sehr erschwert, ist es uns doch raoglich, die Ursache 
des gegenwartigen Verbreitungsbildes bei den Formica-Arten zu analysieren. 

Die Ursache fiir die gegebene Verbreitung einer Art liegt in dem Wechselgefuge 
zwischen 

1. gegebener Reaktionsnorm der Tiere (endogene Faktoren), 

2. Umweltfaktoren (exogene Faktoren) und 

3. zeitlicher Veranderung beider Faktorenkomplexc (historische Faktoren). 

Unsere Kenntnisse iiber die Reaktionsnormen der einzelnen Arten ist noch 
gering. Gosswald (1938, 1941a, b, 1942, 1943, 1951a), Kirchker (1964) und Huber 
(1965) konnten zeigen, daB sich die verschiedenen Arten in Hinblick auf Nestbau, 
StraBenanlage, Jagdverhalten, aber auch in bezug auf physiologische Eigenschaften, 
wie z. B. Transpiration, unterscheiden. Hinzu komraen betrachtliche Unterschiede 
einzelner Herkiinfte in der gleichen Art, z. B. bei Formica polyctena (Gosswald 
1963a, b). 

Andererseits liefert uns eine Erfassung der biotischen und abiotischen Umwelt- 
gegebenheiten einen Indizienbeweis fiir die Lebensanspriiche der einzelnen Arten 
Untergrund, Beschaffenheit des Bodens, Jahresgang der Temperatur, Niederschlags- 
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raenge und Verteilung der Niederschlage, Einstrahlung, Verdunstung, der Wasser- 
haushalt allgemein sowie der Wettbewerb der Arten untereinander sind dabei von 
Bedeutung. Besonders die Beziehung zwischen Jahrestemperatur und Niederschlag 
erscheint von Bedeutung fiir die Verbreitung der Waldamcisenarten. Stellen sie 
doch hochste Anspriiche an einen Klimahaushalt im vegetabilischon Nest, besonders 
an eine hohe Luftfeuditigkeit (Gosswald 1938, 1941b, Kirchner 1964), deren 
Aufrechterhaltung mit der Kegulierung eines gleichmaBigen Warmehaushaltes ini 
Nest in engster Beziehung zu stehen scheint (Gosswaxd 1938, Kneitz 1964). 
Kneitz und Emjiert (1962) ermittelten, daB F. luguhis nur dort vorkommt, wo die 
mittlere Jahrestemperatur sicher unter 9 °C, der mittlere Jahresniederschlag iiber 
800—900 mm liegt. Gosswald und Kneitz (1965) versuchten neuerdings, mit der 
Aufstellung von Klimafaktoren Einblick in die Lebcnsanspriiche in bezug auf Tempe- 
ratur und Luftfeuchtigkeit bei einzelnen Waldameisenarten zu gewinnen! 

In Verkniipfung beider Faktorenkomplexe erscheinen uns die Grenzen der 
i\rten abgestuft nach individuellen Anspriichen in hohem MaBe durch Klimafaktoren 
gesteuert. So hegt es nahe, die Nordgrenze bzw. obere Hohengrenze durch die sinken- 
den Temperaturen als Kaltegrenze anzunehmen. Die Siidgrenze dagegen ist mit Sicher- 
heit eine Trockengrenze. Die hohen Temperaturen, verbunden mit geringen Nieder- 
schlagsmengen, setzen hier der Verbreitung einen Halt (Gosswald 1938, 1951a, b, 
Kneitz und Emmert 1962). Es wird angenommen, daB im typischen Mittelmeerklima 
die Luftfeuchtigkeit im Nest wahrend der Sommerperiode fiir die meisten Vertreter 
der /'^rrnM'fl- Arten zu gering wird. Bei der Besprechung der Verbreitungskarten wurde 
auf moglicherweise vorhandene Westgrenzen einiger Arten Bezug genommen. Diese 
Arten schcinen das vollatlantische Klima zu meiden. Bernard (1946, 1958) verkniipft 
ebenfalls exogene und endogene Faktoren, um eine Kausalanalyse anstellcn zu 
konnen. Er versucht, Beziehungen zwischen der Ernahrungsweise dor Ameisen, der 
niittleren Jahrestemperatur und den mittleren Jahresniederschlagen sowie der Ver- 
breitung der Arten festzustellen. Nach Yarrow (1955) ist F. pratensis in Siidengland 
am Aussterben. Er begriindet dies damit, daB F. pratensis ein Relikt einer warnieren 
Periode sei und so infolge niederer Temperaturen aussterbe. Dieser SchluB erscheint 
uns im Hinblick auf die Fundorte in Skandinavien schwer beweisbar. 

SchlieBlich ist an eine zeitliche Veranderung der Umwoltbedingungon und der 
Reaktionsnormen zu denken. Gerade unsere sehr eingehenden Kenntnisse uber die 
Klimaschwankungen wahrend des Pleistozans konnen uns den Schliissel fiir ein Ver- 
standnis des heutigen Verbreitungsbildes bei Annahmeverschiedener Reaktionsnormen 
der Arten liefern. 

Zwei Ereignisse sind fiir die Entwicklung der Tier- und Pflanzenwelt Eurasiens 
in diesem Zeitraum bedeutend gewesen: 

1 . Die alpidischen Gebirgsbildungen und die damit einhergehenden tektoni- 
schen Veranderungen des Reliefs, 
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2. Die Temperaturschwankungen und Niederschlagsverschiebungen [BI'del 
(1949, 1960) und Frenzel (1959, I960)]. 

Die Vergletscherungen Europas erreichten zuietzt wahrend des Brandenburger 
Stadiums (ca. 20000 v. Chr.) der Wiirmeiszeit einen letzten Hohepunkt, nachdeni 
vorher mindostens drei weitere Kaltzeiten mit Zwischeneiszeiten Europas und Asiens 
r.ebewelt auf das heftigste beeinfluBt batten. In Mitteleuropa erwuchs auf dcm 
schnialen unvergletscherten Sauin zwischen dem Fennoskandischen Eisblock und 
dem alpinen Eis eine Zone baumfreier Steppe und baumt'reier- Tundra mit Uber- 
gangszonen zur Waldtundra. Da ein GroBteil der Waldameisenarten an Wald ge- 
bunden ist, besteht die Annahme wohl nicht zu unrecht, daB das Hauptverbreitungs- 
gebiet der Arten weiter nach dem Siiden in die Laub- und Nadelwaldzone des Medi- 
terranraumes verschoben Avorden war. Die Auslese der Art muB bei diesen Ver- 
seliiebungen in Europa sehr hart gewesen sein, da sich im Gegensatz etwa zu Nord- 
Amerika die groBen Ost — West streichenden Gebirgsketten als Barrieren einer un- 
gehindertcn Verlagerung entgegenstemmten (Lindrotii 1960). Die Wiederbesiedlung 
des sich langsam erwarmenden Raumes von Mitteleuropa erfolgte bei der Waldfauna 
aus siidostlicher und siidwestlicher Richtung. Fiir die Nadelwaldfauna ist speziell 
eine Einwanderung aus den polnisch-kaspischen und sibirischen Refugien anzu- 
nehmen. Auf Grund unserer bisher gewonnenen Kenntnisse iiber die Artengliederung 
der Waldameisen in Europa konnte man eine Folge von drei Wanderungsphasen iiber 
den europaisehen Kontinent annehmen, wobei mit zunehmender Jahreserwarmung 
den Arten F. luguhris und F. aquilonia als charakteristische Arten F. rufa und F. poly- 
dena folgten. Als dritte P'olge ist ein Vordringen von 7*^. pratensis und F. nigricans 
\m Zusammenhang mit der Ausbreitung einer anthropogenen Kulturstcppe in Europa 
zu postulieren, die sich in historischer Zeit voUzogen haben diirfte. Dabei wurden in 
diesem Raume die niitzlichen Waldameisenarten heftig beeintrachtigt. Die heutigen 
Gebirgsareale von F. lugubris und F. aquilonia in West- und Mitteleuropa lassen sich 
als Relikt- oder Riickzugsareal dieser beiden Arten in okologisch fiir sie giinstige 
Raume verstehen, die ihren Zusammenhang mit den nordlichen Populationen ver- 
loren haben. Diese Hypothese wurde im Zusammenhang mit dem isolierten F. lugu- 
/iris-Areal bereits von Kneitz und Emmert (1962) geaufiert. Sie steht auch in tjber- 
einstimmung mit verschiedenen Untersuchungen zur Entwicklung der nacheiszeit- 
lichen Tierwelt Europas (z. B. Burgeff 1951). Welche artbildenden Vorgange und 
Veranderungen sich in diesem Zeitraum vollzogen haben, steht vollig offen und bedarf 
weiterer eingehender Untersuchungen. 

DaB diese Gedanken nicht neu sind, laBt sich an Hand zweier Literaturzitate 
belegen. Alpatov (zitiert bei Skwarra 1929) zieht zur Erkliirung der Wandlung von 
F. aralensis von der Steppenameise zur Moorameise endogcne und historische Fak- 
toren heran. ,,Die Formica uralensis drang von Osten her auf schmaler Vormarsch- 
linie ein. Daher kam sie zweifelsohne nach Europa erst spat, als schon alie trockenen. 
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ziim Nestbau giinstigen Gebiete durcli Formica nifa und pratensis besiedelt waren. 
Infolgedessen war Formica uralends gezwimgen, sich neuen okologischen Lebens- 
bedingungen anzupasseii, was ihr wegen ihres wahrscheinlich jiingeren phylogene- 
tischen Alters leichter war als bei den beiden anderen Arten."' Wasmann (1929) greift 
noch weiter zuriick: ,,Erst als in der jiingsten Periode, gegen Schlufi des Unter- 
Oligozans, eine Abkiihlung des Klimas eintrat, erschienen die Vertreter der pala- 
arktischen Ameisenfauna, unter denen die circumpolare Gattung Formica im balti- 
schen Bernstein bereits 6 Arten zahlt." 



VI. Zusammenfassung 

1. Die vorliegende Arbeit liefert einen groBraumigen tJberblick iiber die Verteilung der 
Waldameisenarten mit vegetabilischen Nesthugeln in Buropa. Sie versucht, aiis deiii Verbrei- 
tungsbild der Arten eine kausalanalytische Begriindung der gegenwiirtigen Verteilung der Arten 
auf Grund exogener, endogener und historischer Fakten aufzustellen. 

2. An Hand von ca. 4000 Proben (Herkunft: Sammlung des Institutes fiir Angewandte 
Zoologie der Universitat Wiirzburg, Exkursionen von Mitarbeitern des Institutes, Material aus 
europaischen Museen) sowie von Angaben aus der Literatur wurde die horizontale Arealbildung 
folgender Arten iiber Europa zeichnerisch dargestellt: 

Formica rufa L., Formica polyctena Foerst., Formica praiermn Ketz., Formica nigricaHn 
Emery, Formica lugubris Zett., Formica aqidlonia Yarrow, Formica fruncorum Fabh., Formica 
aralensis Ruszky, Raptiformica sanguinea Latr., Coptoformica exsccta Nyl. 

3. Es zeigte sich, daB die Arten Formica lugubris Zei't. und Formica aquilonia Yarh(j\v 
ein disjunktes, alle anderen Arten ein kontinuierliches Areal haben. Damit einhergehend wurde 
die Nord-Siid-Erstreckung des Areals jeder Art in Anzahl-Breitengrade ermittelt und mitein- 
ander in Beziehung gesetzt. 

4. Die Hohengliederung der Arten wird an Hand von generalisierten Nord-Siid-Profilen 
dargestellt. Die Arten Formica rufa L. und Formica j)olyctena Foerst. bevorzugen die Walder der 
Tieflander bis mittlere Lagen der Gebirge. Die Arten Formica pratensis Retz. und Formica nigri- 
cans Emery stimmen mit diesen Arten in der Hohengliederung iiberein, bevorzugen aber freies 
und warmeres Gelande. Besonders Formica nigricans Emery geht deshalb weit im italienischen 
Apennin nach dem Siiden. Die Arten Formica lugubris Zett. und Formica aquilonia Yarrow 
sind boreoalpine Arten. Wahrend beide im nordlichen Areal bei Meereshohe vorkommen, weisen 
sie im siidlichen Areal eine untere Verbreitungsgrenze auf, die bei Formica lugubris Zett. um 
(iOO m, bei Formica aquilonia Y'arrow um 900 m liegt. Formica lugubris Zett. nimmt das groBere 
Areal ein. Die anderen genannten Arten zeigen keine so deutliche Hohenbindung, aber eine 
starkere Standortsbindung, Formica uralensis Ruszky ist wegen eines fast rein borealen \'er- 
breitungsgebietes hervorzulieben. 

5. In einem abschlieBenden Kapitel wird der Versuch iinternommen, das gegenwartige 
Verbreitungsbild der Arten zu erklaren. Xeben endogenen Faktoren ( physiologische Konstitution 
der Arten auf Grund des ererbten Reaktionsvermogens) und exogenen Faktoren (momentane 
Wirkung der gegebenen biotischen und abiotischen Umwelt) wird die Frage liistorischer Faktoren 
besprochen. Besonders die nacheiszeitliche Klimaentwicklung Europas wird in diesem Zusammen- 
hang diskutiert. Die Krage der Artbildung und Rassengliederung bleibt weiteren Ilntersuchungeii 
vorbehalten. 
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